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贡嘎山亚高山森林自然演替特征与模拟
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摘要:通过对贡嘎山典型天然林样地动态的调查和群落结构的研究2基本掌握了青藏高原东部亚高山森林植被的演替特

征和过程2在自然生存竞争条件下2树木的种源通过扩散D就地下种和萌发新枝产生的幼苗只有极少数能够生长成大树C
在树木繁育过程中2光照 D水分D温度和养分竞争是决定性条件2山地灾变干扰对森林的更新也具有重要作用C提出的贡

嘎山森林演替模型5*E,F9在树木个体生命史模拟的基础上重现了群落的演替动态2特别是将土壤形成与树木演变结合

起来2采用随机过程模拟气候波动及单木生长死亡的不确定性2揭示了亚高山天 然 条 件 下 的 森 林 个 体 与 群 落 的 行 为 动

态2对于解决天然林更新与保护提供了系统的分析预测技术与理论C
关键词:森林演替=动态模拟=林窗模型
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青藏高原东部的横断山区是中国第二大林区的中心’森林的蓄量和木材供应量仅次于东北林区Y该地

区的特点是山高谷深’地形起伏大’林带的垂直带谱分明Y由于优越的气候和降水条件’这里的森林物种非

常丰富’生物生长量也比较高Y在过去几十年里’四川林业科学研究所Z中国科学院成都生物所Z中国科学

院成都山地所以及其它部门在该地区做了多年的野外森林样地调查研究’在森林的种群结构Z生物量Z生

态效应及森林经营上取得了大量的研究成果[M’R\Y
在天然林保护工程中’一个重要的理论问题是深入地反映林地生长条件的相互作用与积累效应’即能

比较真实地重现Q仿真S现有林地的结构和演替历史Y能够表现森林动态的数学工具主要有森林景观模型Z
群落模型Z林窗模型Z种群模型和生理模型等’而近年来发展最有前途的是以个体模拟为对象的林窗模型’
它的特点是对称为林窗的斑块内的每个单木的新生Z成长Z死亡做出动态描述’并能够反映群落内的光照Z
温度Z水分和养分等环境要素对树木生长的胁迫作用Y林窗模型能够在普通森林调查资料的背景下对森林

的演替做出比较逼真的模拟Y贡嘎山是横断山系的主峰’该区域保存有非常原始的天然森林类型’并积累

了大量的调查资料和研究成果’这对探索森林系统的演替准备了很好的工作基础’研究贡嘎山天然林地演

替可以从个体角度探索森林群落的演替机制’对于西南地区的天然林保护和更新问题也具有重要作用Y

] 亚高山森林概况

以贡嘎山为代表的横断山地区森林类型特别丰富’海拔 MUNN0以下为干旱河谷’现在森林所剩无几Y

MUNN̂ MVNN0为农林复合区域’年均气温 MR̂ M_‘’年降水 MNNN00Y主要树木为人工栽种的经济林木及

薪炭林’多为速生青冈QabcdefgdgheijkjSZ香杉alhhkhmngokgdghcpedgqpr//sSZ核桃QtlmdghjgcpufgdkhvdSZ
柿子Qwkejibuejxgxky;$;S等YMONN̂ RPNN0为常绿阔叶林带’年均气温约 MN‘’年降水量 M_NN00’主要

树 种 有 苞 懈 柯Qzkqnecguiljcdpkjq;SZ油 樟Qakhhgoeolo dehmpighkSZ山 楠Q{nepfpcnkhphjkjSZ巴 山 栎
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!"#$%&#’$()*$%+,(,-.野桂花!/’0,(12#’-等34566748669为针阔叶混交林带:当地年均温度约 ;<:年降

雨量 =>6699:主要树种有杜鹃!?2@A@A$(A%@(-.铁杉!B’#),&2+($(’+’-.麦吊杉!C+&$,D%,&2E1E*,-等34866

7F;669为暗针叶林带:年均气温为 5<:年降水量达到 =G5699:主要树种是峨嵋冷杉!HD+$’I,D%+-.糙皮

桦!J$1#*,#1+*+’-.花楸!K@%D#’-等3并在林内分布有大量的杜鹃!?2@A@A$(A%@(-.沙棘!L+MM@M2,$%2,N-.
箭竹类!K+(,%#(A+,(,%+,I,()+,(,-灌丛3

贡 嘎山东坡的林线在 F>669高度:林线以上为高山灌丛:主要是高山 杜 鹃!?2@A@A$(A%@(O+**@’#0-:

56669以上是高山草甸35P6675G669为稀疏植被流石滩:5G669以上的区域就是冰雪寒冻带:没有植物

分布3
贡嘎山区是现代地貌作用非常强烈的地区:山谷冰川发育:崩塌滑坡与泥石流冲蚀和其它地表剥离现

象在沟谷坡地上经常出现:在 ==66Q前海螺沟有过 F次较大规模的冰川推进:形成了现在的冰川侧积堤和

堤后台地:866RS之后冰川基本上呈退缩状态3这里的泥石流规模也很强烈:最近一次大型泥石流爆发是

在约 >6Q前3在冰川和泥石流所到之处:森林可以完全被毁灭:而在它们没有波及的位置:森林又保存得很

好:在特定的气候环境下:冰川或泥石流可以反复侵入同一个地区:在这里就可以找到冰川退缩迹地或泥

石流滩地开始的植被演替原型3即在一个范围内保存的从迹地到先锋群落再到顶级群落的连续植物演替

序列3

T 森林自然演替特征

为了全面了解山地森林自然演替过程及物种聚落特征:在贡嘎山东坡 F6669森林区:沿冰川和泥石流

退缩方向设置了一系列调查样地:样地间隔大约在 P69:面积在 =6U=6756U56943调查样地的植物种类.
数量和优势木年龄:采集土壤样品测定有机质和营养元素含量:并对其中的冬瓜杨!C@M#*#’M#%A@0++-和

峨眉冷杉!HD+$’I,D%+-做了解析木分析:计算树木年龄和生长量3通过这种调查测量:基本上掌握了每一种

样地距冰川或泥石流退缩后期开始的优势树种年龄:以及各年龄林地的生物量3
根据 野 外 调 查 的 结 果:最 先 侵 入 冰 川 底 积 的 先 锋 植 物 有 高 山 柳!K,*+VWXX-:冬 瓜 杨!C@M#*#’

M#%A@0++-:小叶黄芪!H’1%,),*#’:C@*E&*,A#’-:大叶黄芪!H’1%,),*#’:K#()M,($(’+’-等3冰川侧积堤的漂

砾很多:泥沙含量不高:沙棘是主要的先锋群落树种3随后冬瓜杨的树高优势得到体现:其适应能力超过高

山柳和沙棘:成为后期主要的建群种:群落发生自然稀疏:拓展了生态位:为峨眉冷杉.麦吊杉等阴性树种

的侵入和生长提供了条件:而沙棘和高山柳出现衰退而退出群落3糙皮桦和云.冷杉几乎同期进入先锋群

落3由于云冷杉幼龄期生长速率低于桦树:前期桦树生长优于杉树:但在云冷杉生长到 P6Q之后:树高优势

起作用:林冠达到群落顶层:桦树居于第 4层次3因此在演替的中期:桦树与云.冷杉树成为主要的针阔叶

混交林树种3在 867=66Q左右:顶极适应种!云.冷杉-成为主林层的建群树种:这时如果没有其它干扰:可

能 形成树木品种较少!只有两三个优势种-:树高整齐:树径均匀:林下干净!缺少灌木草本-的均一群落结

构:这个状态可以保持到达到成熟林!约 =;67466Q-:之后开始发生老弱树木成批死亡:林窗这时才开始出

现:自然更新再次开始3在此之后:建群树种的胸径与树高都开始分化:大中小树木都有生长:立木胸径比

较均匀化:只有这时:才可以找到传统理论所说的稳定顶极群落结构3
在森林自然演替过程中:光照的适应性与竞争是决定物种出现次序和优势度的关键因素:与其相关的

有树高.叶面指数.耐阴程度和冠层高度分布等因素3因此作为单木模拟成败的关键环节:就是必须解决树

木在群落中的光照和竞争能力计算3此外:对于高山深谷区现代地貌外营力强烈的地区:土壤是与植被演

替同时变化的环境要素:其中岩石的风化非常缓慢:而林地上层土壤主要是由森林产生的腐殖质组成:它

的 形 成 与 积 累 应 该 作 为 森 林 系 统 演 变 的 相 关 要 素 同 时 处 理3根 据 对 海 螺 沟 内 森 林 的 研 究:贡 嘎 山 海 拔

F6669林区的迹地演化过程为Y
冰川迹地演替

Z裸石滩
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泥石流滩演替

! !泥石滩 草本

东瓜扬

川滇柳 "幼树# !
沙棘

东瓜扬"中树#
川滇柳"中树#
云冷杉"幼树

!

#

冬瓜扬
!

冷杉

冷杉

桦树

贡嘎山地区的这种森林演替历史记录为研究森林的更新和演替动态提供了理想的现实原型$可以用

来检验森林演替理论和改善模型设计%

& 贡嘎山森林演替模型

贡嘎山森林演替系统模型"’()*#是以+,-./0提出的林窗模型"(,123-4567,829#为基础的单木模拟

模 型:;$<=$它以多个小面积"斑块 65->?#上的林分表现作平均$描述斑块中每单木的萌发@生长@死亡过程@
树 种更替及与环境因子"水分@光照@热量@养分#的关系$并按随机过程方式模拟环境条件的变化$以统计

试验模拟树木的更新与死亡中的外在和内禀不确定性%根据许多生态学者多年的努力$现代的林窗模型已

经相当完善$其优点是只用比较少的基本假设即可构成对森林系统的完整描述$并在不同类型森林的模拟

中证实了它的合理性%美国的 AB+CD 模型$(CEFG模型$HIB*+EB*模型可以分别适用于美国东部硬

阔叶林@南部森林@亚热带雨林:JKL=%美国 I99/0,/3大学开发的 )751-(,123-森林模型还引入了虚拟现实技

术$将模拟结果用虚拟陆地森林图像直观地展示出来:MKNO=%延晓冬@赵士洞在引进和发展我国东北林区的

林窗模型上做了重要的工作$他们开发的 P?504Q,1@R2S>,6模型能够对东北广大地区林地特征和类型做

动态描述:N;$N<=$并探索用该模型研究气候变化对生态系统的影响%
贡嘎山森林演替系统模型是在 R2S>,6模型的基础上的一种改进版本%在保持原系统主要模块功能

的基础上做了许多改进$并且增加了林地土壤演替功能模块%模型还重新选择了适应西南山区生长的主要

树种类型$对各树种的生态学参数进行了分析优选$以反映中国西南高山峡谷区亚高山森林植被演替和物

种的基本特性%

’()*的结构如图 N%

图 N 贡嘎山森林演替模型结构

(/4TN G?23-1U>-U12,Q-?2Q,123-3U>>233/,07,829,Q

’,04457,U0-5/0

NV*,829651572-213 OTP50,6W7,8U92 ;TP9/75-2

3/7U95-2 <TG122420215-2 JTG12241,S-? XTG122

7,1-59/-W LT),/93U>>233/,0 MTY/3-U1Z50>27,8U92

’()* 模 型 中 更 新 模 块 模 拟 树 种 的 扩 散 播 种@就

地 下 种@死 树 抽 条 产 生 的 新 苗$及 新 苗 生 长 到 幼 树"直

径 O>7#的过程[生长模块模拟每株树木的胸径生长与

环境胁迫的关系[死亡模块考虑幼树的随机死亡$生长

速率不足导致的竞争死亡$老树的衰老死亡[气候模块

模 拟 林 地 有 关 的 月 气 温 和 月 降 水 量$并 计 算 年 内 的 积

温@干旱历时@蒸发能力等环境参数%这些模块的运行

都 由 干 扰 模 块 提 供 随 机 数 生 成 和 统 计 试 验 控 制$以 考

虑 在 气 候 波 动@种 子 萌 生 和 受 压 木 死 亡 有 关 的 环 境 及

树木个体不确定性%与这些模块有关的林冠特征@叶片

生长@叶片垂直分布@落叶过程及生物量等树木特征描

述归纳在林冠模块中%土壤演替模块对森林凋落物的

积累@腐败@矿化和土壤形成进行模拟%这些模型单元按年为主时间步长进行连续计算$但在气候环境参数

模块中的计算是按月时段进行的$以反映气象要素的月动态%由于篇幅所限其详细数学描述从略%

\ 模型参数估计

模 型的结构是对所模拟的对象基本物理"生理#机制和一般规律的概化$而具体对象的客观属性是由

模型的参数来规定的%过去的研究工作集中在中国东北的森林生态学参数$并获得适用于东北林区的林窗

模型参数:NK;=$但西南地区气候@土壤和物种与东北完全不同%东北森林系统参数不能用于西南林地研究%
为此结合川西森林区的调查$对森林演替模型的参数做了较深入的探讨%

’()*模型的参数比较多$它们代表不同树种的生物学特性和立地的环境要素$参数的选取既需要对

当地气候土壤环境和生物种类的综合知识$也是大量野外调查工作的总结$对于做出森林群落的动态仿真

L]]L期 程根伟等 贡̂嘎山亚高山森林自然演替特征与模拟
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非常重要!
对于树木生长的模拟"主要是建立在树干直径的生长变化规律的基础上"其它林木参量#如材积$生物

量$叶面积等%是由树干直径的关系间接推算的!在最优环境下"树木的胸径 &’(的最优生长方程为)

*&+ ,*- ./-0 12&
34 &2(

&5672(567
389: ;<89: ;=<&4 >=;&<

在受环境因子 ?@#@A%影响下"实际增长为)

*&
*-0 ?@#@A%2

*&+ ,*- ./-

以上方程中 1为年轮生长参数"=3"=<是树木形态参数"可以用该树种的最大胸径和树高来估计!最优生长

方程的含义是认为树木的胸径增长与叶面积成正比#反映光合作用%"而与材积成反比#体现呼吸消耗%"由

此可以导出树木的生长速率是先快后慢的规律!
林窗模型中的生长参数 1是影响群落演变的关键参数"但是它的生物学意义不太清楚"很难从树木

的野外调查中计算!作者提出了一种新的参数估计方法"可以通过野外调查的树木生长函数计算生长参数

1!对主要生长期取 1的平均值作为模型的参数#表 3%!
表 B 川西林区主要树种生长参数

CDEFGB HIJKLMNDIDOGLGIPQJIRJOSTDTLLIGGPJQKGPLGITUSVMWDTXIJYSTVG

树种

Z[\]̂\_

长苞冷杉

‘=abA
cb.dce

峨嵋冷杉

‘=abA
fg=da

岷江冷杉

‘=abA
fgh.iagig

鳞皮冷杉

‘=abA
Ajkglg-g

丽江冷杉

manbg
dgnop-pqg

麦吊杉

manbg
dgnop-pqg

川西云杉

manbg
=gqf.kdagi

华山松

maikA
gdlgiraa

高山松

maikA
rbiAg-g

糙皮桦

’bk-qg
k-aqaA

杨树

m./kqkA
rgsaragig

青冈树

tpnq.=u
gqi./AaA

参数 1 3;vw; 3<9w; 39>w8 393w8 39<wx 3<;w> yvw> 3;8w9 39vwx 333wz yxw< <xvw>

贡嘎山森林演替模型筛选了四川西部有代表性的 <>个主要乔木和灌木"可以代表从海拔 3x995到

;8995高度分布的主要建群树种!根据对这些树种的生物学特性调查"选定了各树种的 39个生态参数!模

型还有 x个环境#气象$土壤$地形%参数"都进行了参数估计和率定"最后优选用于模型计算!

{ 模拟结果与讨论

贡嘎山森林演替模型是基于生存竞争法则对树木群落的动态模拟"其仿真性需要进行验证"一个好的

模型应该是对物理#生理生态%现实的良好数学仿真"它能够在不同自然环境和各种边界条件下"对现实原

型作出全面和细致的模拟跟踪"对于森林演替模型可以从 >个方面来加以检验!首先是对从裸地#冰川或

泥石流迹地%开始到顶级群落的森林自然演替过程的再现能力"其次是对不同海拔高度林带分布特征的表

现 能力"第三是对树木群落内部结构#树种比例"径级结构%的仿真能力|最后是对林地土壤及养分变化的

跟踪模拟能力!从这些结果的对比可以比较全面地论证模型结构设计和理论假设的合理性"并可以通过校

核的结果给出改进的线索!

{wB 森林自然演替过程模拟

贡嘎山地区主要有两类大规模的自然环境干扰"即冰川活动和泥石流爆发"前者的周期在 ;99}39996
数 量 级"后 者 在 <9}z96左 右"前 者 的 规 模 大 于 后 者"但 都 可 以 完 全 破 坏 原 有 的 森 林 群 落#包 括 胸 径 大 于

35的大树%"产生完全裸露的地表结构!冰川退缩和泥石流爆发后重新开始新的一轮森林演替~>"z!!由于这

个地区近代基本没有人为干扰"森林恢复完全是自然演替过程!冰川退缩迹地与泥石流滩地的差别主要是

前者的地面以冰积石为主"表层缺少土壤"后者土壤含量比较高"因此模拟的差异就是采用的初始土壤参

数不同!
图 <是冰川退缩迹地的林地演替过程"分别用胸径#&’(%"基径面积#"6_\6#\6%"总立木数目#Z$\5_%

和生物量#"̂%56__%来代表!在前面 3996是裸露岩石风化成土壤的演变过程"到土壤层达到 3z]5厚度之

后"才开始树木的生长和演替!
泥石流沉积滩上的森林演替过程与图 <类似"只是在演替时间上要快得多"在泥石流发生几年后即出

现先锋树种"随后的演替过程与冰川迹地相似!

xvv 生 态 学 报 <<卷
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采用模型模拟的林地自然演替的群落结构为!
裸石滩"裸土石滩"沙棘"水冬瓜"大叶柳#糙皮桦"冷杉$糙皮桦"冷杉纯林

从裸石滩变化成裸土石滩约需要 %&&’(在先锋植物)沙棘*水冬瓜+产生以后(经过 ,&&’左右可以达到顶级

群落的主要林型(经过 ,-&’达到纯冷杉林(这些模拟的结果与从海螺沟冰川退缩迹地和泥石流迹地林地

演替的调查情况完全相同.

图 % 冰川退缩迹地的森林演替

/01$% 2345674884796:4;<;=>>4;;06?6?18’>0’8;3:0?@’10?1;8’;38’?7

ABC 森林的垂直分带特征

贡嘎山东坡从海拔 ,D&&5到 E&&&5(分别分布有常绿阔叶林(针阔叶混交林(暗针叶林(高山灌丛.采

用本模型(分别对海拔 ,D&&FE%&&5的情况(按 E&&5等高间隔进行模拟(对达到顶极状态后的主要树 种

类型做出统计(得到表 E.
表 C 不同海拔高度顶极群落模拟建群树种

GHIJKC GLKMNOKJJKOOPQRSPITRPNUNVONMPUHURRSKKQWKXPKQVNSOPVVKSKURKJKYHRPNU
主要树种类号

Z6$69;[4>04;

海拔高度 \84]’<06?)5+
,D&&5 %%&&5 %̂&&5 _&&&5 _E&&5 _D&&5 E%&&5

,
苞懈柯

‘abcdefghij

糙皮桦

k$ibalaj

山光杜鹃

m$dgndodpf

高山松

q$onrjfbf

长毛杜鹃

m$salldjit

长毛杜鹃

m$salldjit

草甸(石滩

u4’76v

%
杨树

q$ofsaoafrf

麦吊杉

q$gfecwbwlf

糙皮桦

k$ibalaj

糙皮桦

k$ibalaj

高山松

q$onrjfbf

_
红桦

k$flxdyjarn$
红桦

k$flxdyjar$
高山松

q$onrjfbf

峨眉冷杉

zxaj{fxga

高山栎

|$f}ia{dla$

图 _ ,D&&5阔叶林)苞懈柯+演替过程

/01$_ ~=>>4;;06? [:6>4;; 69 !:6’7y84’9 v667;

)‘abcdefghij+0?,D&&5

从模拟结果看(该模型可以重现出从低海拔到高山区的森林类型差异(能够反映青藏高原东部高山峡

谷 区 森 林 的 垂 直 带 谱(各 高 度 上 的 主 要 群 落 类 型 与 结

构(基本上体现出本区域各森林群落的特征.模型计算

得 到 的 林 线 高 度)_D&&5+和 灌 木y草 甸 分 布 带 位 置

)E,&&5+也符合贡嘎山区调查的实际情况(因此该模型

的区域适应性是比较强的.

AB" 森林的径级结构与生物量

图 _F图 -是对典型的阔叶林),D&&5+*针阔叶混

交林)%-&&5+和 冷 杉 林 地)_&&&5+进 行 模 拟 得 到 的 树

木径级结构与生物量变化过程.从模拟的结果看(森林

自然演替过程是在先锋树种开始后 %&F_&’中达到最

高 立 木 数 值)%&&&株#35%以 上+(但 主 要 是 幼 树(林 地

总生物量并不大.而在随后的生长竞争中(立木数目迅

速 减 小(树 木 的 径 级 开 始 分 化(有 的 成 长 成 为 大 树(多

$$$%期 程根伟等&贡嘎山亚高山森林自然演替特征与模拟
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数逐渐死亡!造成林内林窗的出现!随后新的更新开始!总生物量增加最快"达到顶级群落后!树木的胸径

分布比较均匀!从大到中小树木都有分布!一般这需要约 #$$%左右达到稳定状态!但是即使是结构趋于稳

定的顶极群落!林地的总生物量也仍有缓慢的增长"

图 & ’($$针阔混交林)糙皮桦和高山松*演替过程

+,-.& /011233,45674123348974%:;145,827403<2%=2>44:3)?@ABCD%5:EFG@*,5’($$H

图 I #$$$H针叶林)冷杉林*演替过程

+,-.I /011233,45674123348145,827403<2%8>44:3)JKF@LMDKNF*,5#$$$H

OPQ 林地土壤的演化

通过对林地土壤的状态模拟!可以得到这样的基本特征)图 R*

图 R #$$$H林区森林土壤演变过程

+,-.R ST21T%5-26741233234884723U34,<<%V273,5#$$$H>44:3<%5:

在森林没有出现以前!裸地土壤主要由物理风化W苔藓积土和灌木草丛生物作用形成"其中风化和苔

藓作用在裸露岩石上!花冈岩的风化过程非常缓慢!苔藓对尘土的吸附能力也不大!总的年成土量在 $P$X

Y$PXHH数量级!而灌木草丛生物成土主要是凋落物的积累和根系生物 化 学 作 用!对 土 壤 的 贡 献 要 大 一

些!约在 $PXY$P’HHZ%之间!如果没有人工干扰!冰川迹地的前期土壤演替阶段将达到 X$$Y’$$%!泥石

流滩地则只要 #YI%就能出现适合树木生长的土壤结构"
在乔木生长出来以后!地表能够承接大量的树木凋落物质!树木根系也有很强的机械穿凿作用!土壤

的形成速率最高"根据树木的种类和密度不同!凋落物的补给量也不同!但总的来说到一定阶段!凋落物的

年补给与年分解速率相等!凋落物积聚层的厚度将保持稳定或缓慢增长!但凋落物产生的腐殖质土层却不

$$$X 生 态 学 报 ’’卷
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断增加!土壤的 "#$含量也逐渐提高%具体林地土壤的养分积累除了与森林类型有关外!也与海拔高度有

关%低海拔处气温高!土壤分解快!总的积累量不太高&而在高海拔地区森林的生产率低!凋落物量少!土壤

养分也不高%只有在 ’())*+,))-的亚高山区!森林生产率高!土壤的自然分解速率又低!土壤养分积累最

高%这一模拟结果对于解释中国西南高山峡谷区森林生产率及环境影响非常重要%

. 结论

/012模型在树木竞争和演替的理论基础上!采用适合中国西南亚高山区的环境和物种生态参数!比

较好地模拟了个体生存竞争环境下森林群落的自然演替动态和林下地被层的变化特点!是对该地区森林

生态研究工作的总结和系统化%森林演替模型的研究将可能向两个方向继续发展!一个是利用现代计算机

图象处理技术!将模拟树木的变化在虚拟图象空间中形象地展现出来!达到模拟成果的视觉化和直观表达

的水平34*56%另一个方向是与林地的物质7能量转换计算相结合!将生物地球化学机制引入模型结构设计

中!使生态模型在微观层次上更接近生理和化学过程的仿真!在更高水平上揭示森林生态系统变化的内在

规律%
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TUVWVXYUZW[\]\ẐU_V‘aV̂\]bcd]b\eY‘cYU_fZ‘ĝVhY‘U\!i_\‘Xjf>A;$9A;:O:?C1AM9EL;1MACk;Fl:M9CPI:OO!

8mm)C,’n*,,nC
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